
Introdução

Conulários são cnidários (mas veja Termier e
Termier, 1949, 1953; Kozlowski, 1968; Oliver, 1984;

Steul, 1984; Mortin, 1985; Feldmann e Babcock, 1986;
Babcock e Feldmann, 1986a; Babcock, 1991, para uma
interpretação distinta das afinidades desse grupo),
extintos, bentônicos, sésseis de epifauna (Bischoff,
1978; Harland e Pickerill, 1987; Van Iten, 1987, 1991a,
1991b, 1992a, 1992b; Jerre, 1994; McKinney et al.,
1995; Simões et al., 2000; Leme, 2002; Rodrigues,
2002; Rodrigues et al., 2003; Marques e Collins, 2004;
Leme et al., 2004). Eles ocorrem em uma ampla va-
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Abstract. PALEOBIOLOGICAL SIGNIFICANCE OF CLUSTERS (CLONAL/GREGARIOUS) OF CONULARIA QUICHUA ULRICH,
1890 (CNIDARIA), PONTA GROSSA FORMATION, DEVONIAN (PRAGIAN-EMSIAN), PARANÁ BASIN, BRAZIL. The
“Conularia beds” of the Ponta Grossa Formation (Devonian) of the Paraná Basin, southern Brazil, yield
well-preserved specimens of Conularia quichua Ulrich and Paraconularia africana Sharpe. Many of these are
preserved in life orientation. Also, one of the C. quichua specimens has five faces instead of four, providing
additional evidence of a cnidarian affinity for conulariids. Conulariids occur in the Jaguariaíva Member
(or Sequence B, transgressive system tract) containing several obrution deposits beneath marine flooding
surfaces. Taphonomic data obtained from these beds show conclusively that both C. quichua and P. africa-
na were epibenthic, sessile invertebrates originally oriented with their long axis perpendicular to the bot-
tom and with their aperture opening upward. Of the 136 C. quichua specimens examined here, 125 occur
isolated. Eleven of the C. quichua specimens collectively occur in five discrete clusters consisting of two or
three specimens. All of the clustered specimens are fully inflated (exhibiting a rectangular transverse cross
section) or slightly compressed longitudinally. In all of these specimens the apex is missing, and thus the
problem of whether the clusters were clonal colonies or formed through preferential larval settlement can-
not be resolved conclusively. However, in the single cluster consisting of three specimens, the specimens
are oriented perpendicular to bedding, and thus they do not converge adapically. The three specimens are
in contact with each other along the upper portion of their median region. These and the lack of any evi-
dence of a sheet of budding stolons, suggest that this cluster was formed by preferential larval settlement.

Resumo. Camadas ricas em conulários da Formação Ponta Grossa (Devoniano) da Bacia do Paraná, sul do
Brasil, contêm espécimes de Conularia quichua Ulrich e Paraconularia africana Sharpe bem preservados,
muitos em posição de vida. Adicionalmente, um exemplar de C. quichua apresenta cinco faces verdadei-
ras (ao invés de quatro), constituindo evidência adicional para a afinidade entre conulários e cnidários. Os
conulários em rochas do Membro Jaguariaíva (ou Seqüência B, um trato de sistemas trangressivos) que
encerra diversos depósitos de sufocamento abaixo de superfícies transgressivas. Dados tafonômicos obti-
dos dos depósitos de sufocamento mostram que C. quichua e P. africana foram invertebrados sésseis de epi-
fauna originamente orientados com seu eixo maior perpendicular ao fundo e com a região da abertura vol-
tada para cima. Dos 136 espécimes de C. quichua examinados, 125 ocorrem isolados. 11 espécimes de C.
quichua formam cinco agrupamentos, consistindo de dois ou três espécimes. Todos os espécimes estão in-
flados (exibindo seção transversal retangular) ou ligeiramente comprimidos longitudinalmente. Em todos
os espécimes o ápice está faltando e, desse modo, o problema se, os agrupamentos são colônias clonais ou
formados pelo assentamento preferencial de larvas, não pode ser solucionado. Entretanto, três espécimes
de um único agrupamento, todos orientados perpendicularmente ao plano de acamamento, não conver-
gem adapicalmente. Contato entre os espécimes se dá apenas ao longo da porção média/superior das te-
cas. Essas características, juntamente com a ausência de estolão laminar de brotamento, sugerem que, pe-
lo menos esse agrupamento, foi formado por assentamento preferencial das larvas.
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riedade de fácies sedimentares, especialmente de
águas rasas, plataformais, em ambientes siliciclásti-
cos ou carbonáticos (McMenamin, 1987; Jerre, 1994;
Van Iten, 1991b; Van Iten et al., 1996). Possuem teca
fosfática, piramidal, alongada, flexível e, na maioria
das vezes, com quatro faces (Babcock, 1991; Van Iten,
1991a; Leme, 2002; Leme et al., 2004). Esses inverte-
brados distribuem-se do Neocambriano (Hughes et
al., 2000) ao Triássico (McMenamin, 1987), embora
recentemente Ivantsov e Fedonkin (2002) e Van Iten
et al. (2005) tenham sugerido possíveis ocorrências de
formas aparentadas no Neoproterozóico. Foram,
contudo, mais diversificados no Ordoviciano, in-
cluindo, pelo menos, 12 dos 43 gêneros conhecidos
para o grupo (Leme et al., 2003). Conulários são in-
vertebrados tipicamente encontrados como formas

isoladas, sugerindo hábito de vida solitário. Entre-
tanto, diversos autores (tabela 1) documentaram a
ocorrência de espécimes formando agrupamentos
(clusters), indicando que algumas espécies podem
apresentar também hábito gregário ou colonial. Em
todos os agrupamentos descritos na literatura, no en-
tanto, os espécimes estão preservados horizontais ou
inclinados, em relação ao plano de acamamento e, na
maioria das vezes, ocorrem achatados lateralmente
(tabela 1). Com exceção de Paraconularia tenuis, que
provêm da Escócia, as demais ocorrências documen-
tadas na literatura são da América do Norte (tabela
1).

No presente artigo, são descritos agrupamentos
(clusters) de Conularia quichua Ulrich in Steinmann e
Döderlein, 1890 e seu possível significado paleobio-
lógico é comentado. Tais ocorrências são provenien-
tes das camadas de conulários da Formação Ponta
Grossa (“Conularia beds”, Simões et al., 2000;
Rodrigues et al., 2003), as quais materializam depósi-
tos de sufocamento (obrution deposits), onde os conu-
lários estão preservados in situ, isso é, em posição de
vida (Petri e Fúlfaro, 1983; Simões et al., 2000;
Rodrigues et al., 2003).

Material e métodos

Geologia da área

O material aqui estudado provém de ocorrências
da área de afloramentos da Formação Ponta Grossa,
Devoniano (Pragiano-Emsiano, Grahn et al., 2000,
mas veja Bergamaschi e Pereira, 2001 para uma inter-
pretação diferente da idade da Formação Ponta
Grossa), na Sub-bacia Apucarana, município de
Jaguariaíva (figura 1). Na região de Jaguariaíva, PR,
estão bem preservadas as rochas do chamado
Membro Jaguariaíva (Lange e Petri, 1967) ou da
Seqüência B (Bergamaschi, 1999; Bergamaschi e
Pereira, 2001), referente ao ciclo de sedimentação ca-
racterizado por depósitos marinhos rasos de face
praial inferior e costa afora, respectivamente, shorefa-
ce e offshore. Os sedimentitos estudados localizam-se
no corte da estrada de ferro Jaguariaíva-Arapoti, des-
de o km 2,2 (altitude de 860 m) até o km 6,6 (altitude
de 960 m), conforme informações em Lange e Petri
(1967). As coletas foram realizadas ao longo de toda
a seção, sendo que os conulários ocorrem, preferen-
cialmente, nos intervalos de 29 a 32 metros, a 39 me-
tros e, de 44 a 48 metros do contato basal com a
Formação Furnas (figura 2) (Simões et al., 2000;
Rodrigues et al., 2003; Leme et al., 2004). Os pontos de
coleta estão, respectivamente, situados próximos ao
km 3,8 (24º14’05”S / 49º42’54”W) e ao km 4,5
(24º14’68”S / 49º43’19”W) da estrada de ferro.
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Figura 1. Mapa de localização das ocorrências fossilíferas estuda-
das no Município de Jaguariaíva, Estado do Paraná, PR, Formação
Ponta Grossa / location map of the studied fossil concentrations from
Jaguariaíva County, Paraná State, Ponta Grossa Formation.
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Nos locais acima, predominam os depósitos de
sufocamento (Simões et al., 2000; Rodrigues et al.,
2003), os quais são progressivamente sucedidos por
folhelho cinza escuro, laminado e siltitos e arenitos
interlaminados, intensamente bioturbados (Berga-

maschi e Pereira, 2001). Os folhelhos escuros corres-
pondem a superfícies de inundação marinha, en-
quanto os siltitos e arenitos apresentam evidências
da ação de ondas (Bergamaschi, 1999; Bergamaschi e
Pereira, 2001).
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Tabela 1. Lista das ocorrências documentadas de formas agrupadas de conulários, incluindo os agrupamentos da Formação Ponta
Grossa (Slater, 1907; Ruedemann, 1925; Sinclair, 1940; Babcock e Feldmann, 1986a, 1986b; Van Iten e Cox, 1992; Van Iten et al., 1996). O
modo de preservação dos agrupamentos foi recuperado a partir das ilustrações, quando possível / list of documented occurrences of clus-
tered conularids, including the Ponta Grossa Formation clusters (Slater, 1907; Ruedemann, 1925; Sinclair, 1940; Babcock and Feldmann, 1986a,
1986b; Van Iten and Cox, 1992; Van Iten et al., 1996). Preservation characteristics were obtained from the illustrations, when possible.

Agrupamentos de conulários

Espécie

Paraconularia crustula
(White)

N° de 
espécimes

Unidade
Litoestratigráfica/

Localidade
Idade Modo de Preservação

3 Desconhecida/
Missouri, EUA

Carbonífero
Superior

Teca lateralmente achatada, em um espécime. Demais
espécimes representados por molde de uma face
apenas. Inclinados e horizontais, em relação ao plano
de acamamento. Tecas quase completas, com base 
faltando.

Paraconularia tenuis
Slater 17 Gr. Cementstone/

Escócia
Carbonífero 

Inferior

Tecas achatadas lateralmente, com espécimes exibindo
duas faces adjacentes paralelas. Horizontais em 
relação ao plano de acamamento e radialmente 
distribuídas. Tecas incompletas, com base faltando.

Paraconularia 
chesterensis
(Worthen)

20 Gr. Borden/
Indiana, EUA

Carbonífero 
Inferior

Tecas lateralmente achatadas, embora infladas em al-
guns espécimes. Horizontais em relação ao plano e
radialmente distribuídas. Tecas com base faltando.

Paraconularia 
chesterensis
(Worthen)

2 Fm. Chagrin/
Ohio, EUA Devoniano

Conularia congregata
Hall 13 Fm. Ithaca/ 

Nova Iorque, EUA Devoniano

Tecas achatadas lateralmente, com espécimes 
exibindo duas faces adjacentes paralelas. Horizontais
em relação ao plano e radialmente distribuídas. Tecas
incompletas, com base faltando.

Conularia quichua
Ulrich 2 a 3 Fm. Ponta Grossa/

Paraná, Brasil Devoniano

Tecas infladas e achatadas longitudinalmente.
Inclinadas ou verticais em relação ao plano, com a
abertura orientada para cima e convergindo para um
centro em comum. Tecas quase completas, com base
faltando.

Conularia tenuicosta
Ruedemann 2 Fm. Lockport/

Nova Iorque, EUA Siluriano

Metaconularia nuda
Sinclair 4 Fm. Lockport/

Iowa, EUA Siluriano
Tecas muito achatadas lateralmente. Horizontais em
relação ao plano e radialmente distribuídas. Tecas in-
completas, com base faltando.

Conularia splendida
Billings 8 Fm. Makoqueta/

Iowa, EUA
Ordoviciano

Superior

Tecas achatadas lateralmente, com espécimes 
exibindo duas faces adjacentes paralelas. Horizontais
em relação ao plano e radialmente distribuídas. Tecas
incompletas, com base faltando.
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Coleta e preparação dos blocos orientados de rochas

As amostras foram coletadas na forma de blocos
de rocha, seguindo metodologia sugerida por Simões
e Kowalewski (1998a, 1998b), posteriormente amplia-
da e modificada por Simões e Ghilardi (2000). Após
uma detalhada inspeção visual, os siltitos da parede
do afloramento, que continham conulários, foram
demarcados e sua posição estratigráfica, bem como
as coordenadas geográficas das ocorrências, anota-
das. O trabalho envolveu a extração dos fósseis con-
tidos em blocos de rochas, com volume aproximado
de 0,002 m3 (veja Simões e Ghilardi, 2000). Uma vez
extraídos do afloramento, os 97 blocos retirados (con-

tendo um total de 114 espécimes) foram numerados
e preparados de acordo com as técnicas usualmente
utilizadas na preparação de macroinvertebrados fós-
seis (Feldmann et al., 1989). Finalmente, após as di-
versas etapas de preparação em laboratório, as
feições sedimentares e tafonômicas presentes nos
blocos de rocha foram descritas (veja Rodrigues,
2002; Rodrigues et al., 2003). Todo material coletado
está depositado na Coleção Científica do Laboratório
de Paleozoologia Evolutiva do Instituto de
Biociências, UNESP, campus de Botucatu, Estado de
São Paulo, sob a sigla DZP. Em adição, as Coleções
Científicas da Universidade de São Paulo, da
Universidade de Guarulhos, Estado de São Paulo e
da Universidade Estadual de Ponta Grossa, Estado
do Paraná, foram examinadas, as quais forneceram
um total de 22 espécimes de conulários.

Modo de preservação

Os conulários da Formação Ponta Grossa estão
preservados segundo três classes tafonômicas, reco-
nhecidas por Simões et al. (2000) e Rodrigues et al.
(2003). Esses autores identificaram tais classes a par-
tir de evidências tafonômicas, sedimentológicas e es-
tratigráficas. Abaixo, segue um resumo, fundamenta-
do nesses autores.

Segundo Simões et al. (2000) e Rodrigues et al.
(2003), a classe tafonômica 1 é representada por co-
nulários isolados ou agrupados, verticalmente orien-
tados (90º a 70º), em relação ao plano de acamamen-
to. As tecas dos conulários apresentam-se infladas,
com a região da abertura voltada para cima, preen-
chidas por material muito fino. Essas podem apre-
sentar algum achatamento longitudinal, que, na
maioria das vezes, é mais acentuado na região da
abertura da teca. Com exceção dos espécimes que
ocorrem agrupados, todos os espécimes isolados
ocorrem completos, isso é, com as três regiões da te-
ca (região da abertura, mediana e basal) preservadas.
Os espécimes dessa classe tafonômica estão preser-
vados tipicamente em siltitos maciços ou incipiente-
mente laminados, às vezes, com icnofósseis isolados,
discretos (índice de bioturbação 2, Miller e Smail,
1997), estando presentes acima ou abaixo dos estra-
tos onde os espécimes horizontalmente preservados
ocorrem.

Já a classe tafonômica 2 é representada por conu-
lários isolados ou agrupados, inclinados (60º a 20º),
em relação ao plano de acamamento (Simões et al.,
2000; Rodrigues et al., 2003). Na maioria dos casos, os
conulários apresentam tecas completas, cuja região
da abertura dos espécimes está orientada para o to-
po, em relação ao plano de acamamento. Estão pre-
servados inflados, podendo apresentar algum acha-
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Figura 2. Seção colunar da Formação Ponta Grossa em
Jaguariaíva, PR, modificada de Bergamaschi (1999) / columnar sec-
tion of the Ponta Grossa Formation, Jaguariaíva, modified from
Bergamaschi (1999).
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tamento longitudinal ou lateral. Os conulários estão
presentes em siltitos com icnofósseis isolados (e.g.,
Zoophycus, índice de bioturbação 2) ou zonas de ge-
neralizada bioturbação (índice de bioturbação 3,
Miller e Smail, 1997).

Finalmente, a classe tafonômica 3 é representada
por conulários isolados e horizontalmente orientados
(20º ou menos), em relação ao plano de acamamento.
Inclui tanto conulários completos e inflados, como
incompletos e achatados (Simões et al., 2000; Ro-
drigues et al., 2003). Podem estar preservados em sil-
titos maciços ou intensamente bioturbados (índice de
bioturbação 3 ou 4, Miller e Smail, 1997), com marcas
onduladas ou, ainda, associados a estratificação cru-
zada hummocky ou a pavimentos métricos de conchas
de braquiópodes articulados [e.g., Australospirifer he-
ringi (Kayser)] (Simões et al., 2000; Rodrigues et al.,
2003).

Especialmente os conulários representantes das
classes tafonômicas 1 e 2, são encontrados em depó-
sitos gerados abaixo do nível de base de onda de
tempestade. Por tratar-se de invertebrado séssil de
epifauna (Harland e Pickerill, 1987; Simões et al.,
2000; Leme, 2002; Rodrigues, 2002; Rodrigues et al.,
2003; Leme et al., 2004), sua preservação in situ impli-
ca, necessariamente, na ausência de correntes ou flu-
xos junto ao substrato. Aumento brusco nas taxas de
sedimentação, por decantação de finos, em áreas
mais distais, durante eventos de tempestades é o
principal mecanismo gerador dos chamados depósi-
tos de sufocamento (Miller et al., 1988; Brett e
Seilacher, 1991; Brett, 1995; Brett et al., 1997). Por ou-
tro lado, representantes da classe tafonômica 3, cujas
tecas ocorrem preservadas junto a estruturas sedi-
mentares do tipo estratificação cruzada hummocky in-
dicam que os conulários foram retirados de sua po-
sição de vida ou dos sedimentos onde estavam pre-
servados, sofrendo curto transporte e rápido soterra-
mento ou sendo redepositados, acima do nível de ba-
se de ondas de tempestades (Rodrigues et al., 2003).

Resultados

Os conulários da Formação Ponta Grossa, Estado
do Paraná, ocorrem como formas isoladas ou for-
mando agrupamentos (clusters) de dois ou três espé-
cimes de Conularia quichua, segundo as recentes re-
visões taxonômicas de Leme (2002), Siviero (2002) e
Leme et al. (2004). De um modo geral, os conulários
dos agrupamentos aqui descritos estão preservados
como molde externo de uma ou mais faces ou, ainda,
mantendo restos da teca, representados por uma pe-
lícula escura, onde estão preservadas as principais
feições morfológicas externas da teca. Essas ocorrem
orientadas com a região da abertura voltada para ci-

ma, infladas, podendo apresentar achatamento late-
ral ou longitudinal (veja Simões et al., 2003, para as
formas de achatamento). O material que preenche a
cavidade do corpo é muito fino, contendo, às vezes,
bioclastos representados por conchas isoladas de bi-
valves. Embora, tipicamente, a base dos espécimes
esteja ausente em todos os agrupamentos, é notável
que os conulários convirjam para um centro comum,
com a exceção da amostra DZP-3686, cujos espécimes
tocam-se apenas na porção superior da região me-
diana, havendo um espaço entre os espécimes na
porção inferior da mesma.

De um total de 136 espécimes estudados, apenas
11 conulários formam 5 agrupamentos, os quais
estão preservados segundo as classes tafonômicas 1
(amostras DZP-3081, DZP-3632 e DZP-3686) e 2
(amostra DZP-3505 e DZP-3633) (Rodrigues et al.,
2003).

O agrupamento representado pela amostra DZP-
3081 é constituído por dois conulários, com tecas in-
completas, ambas representadas apenas pela região
mediana da teca. As dimensões da teca são de 1,82
cm e de 2,19 cm, respectivamente, sendo o primeiro
representado apenas por molde externo de uma face
verdadeira, isso é, delimitada por duas arestas adja-
centes. Desse modo, não é possível saber quantas fa-
ces verdadeiras formaram a teca desse conulário. Já o
espécime maior preserva restos da teca e é constituí-
do de cinco faces verdadeiras. Tal exemplar apresen-
ta-se inflado na matriz, porém sua teca está achatada
longitudinalmente, com dobras na porção superior
da região mediana. Os dois espécimes de conulários
estão preservados verticalmente, em relação ao plano
de acamamento e paralelos entre si, tocando-se pelas
faces ao longo de toda a sua extensão (figuras 3.A,
3.B).

Outro agrupamento formado por dois conulários
é representado pela amostra DZP-3632. Os espécimes
apresentam tecas incompletas, ambas representadas
apenas pela região mediana, com dimensões de 5,12
cm e de 4,43 cm. Os conulários mantêm restos da te-
ca preservada e constituída de quatro faces verdadei-
ras. As tecas dos espécimes estão totalmente infladas,
isso é, sem achatamento visível. Assim como obser-
vado no agrupamento anteriormente descrito, os
dois espécimes de conulários estão preservados ver-
ticais, em relação ao plano de acamamento e parale-
los entre si, tocando-se pelas faces ao longo de toda a
sua extensão.

A amostra DZP-3686 corresponde a um agrupa-
mento de três conulários, todos com teca incompleta,
novamente representadas apenas pela região media-
na. Os três espécimes apresentam dimensão igual a
3,15 cm cada, os quais mantêm restos da teca preser-
vados e são constituídos de quatro faces verdadeiras.
Embora inflados na matriz, os conulários apresen-
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tam-se achatados longitudinalmente, com dobras ao
longo de toda teca. Os espécimes estão verticalmente
orientados, em relação ao plano de acamamento e
preservados paralelos entre si, cujas faces dos dife-
rentes conulários tocam-se na porção superior da re-
gião mediana das tecas. Entretanto, ocorre um espaço
entre os indivíduos desse agrupamento, preenchido
pela rocha matriz, que aumenta adapicalmente, che-
gando a 3,5mm na porção inferior da região preser-
vada da teca (figuras 3.C, E-G; 4).

O agrupamento correspondente à amostra DZP-
3633 apresenta dois conulários, dentre os quais um
apresenta teca com regiões basal, mediana e da aber-
tura preservadas, ainda que a primeira e a última es-
tejam incompletas. A teca do outro espécime corres-
ponde às regiões basal e mediana. Os dois espécimes
mostram dimensões de 5,47 cm e de 3,30 cm, respec-
tivamente, sendo que o maior apresenta restos da te-
ca preservados, constituído por quatro faces verda-
deiras. Entretanto, o menor (DZP-3633b) representa o
molde externo de uma face. Ocorrem inflados na ma-
triz sedimentar, porém achatados longitudinalmente.
Os dois espécimes desse agrupamento estão preser-
vados inclinados, em relação ao plano de acamamen-
to, com o mesmo ângulo de inclinação (40º) e tocam-
se pelas faces, ao longo de toda a teca, não havendo,
portanto, espaço preenchido por rocha matriz entre
as tecas dos indivíduos. Tal agrupamento é distinto
de todos os demais aqui descritos, pois os conulários
estão associados a restos de braquiópodes inarticula-
dos (Orbiculoidea) e moldes de moluscos bivalves
(Nuculacea), na mesma amostra de mão. Embora os
conulários desse agrupamento ocorram associados a
outros invertebrados, nenhuma evidência de fixação
da teca foi identificada, uma vez que, conforme já
mencionado, a base não está preservada (figura 3.D).

Finalmente, a amostra DZP-3505 reúne dois espé-
cimes, sendo um deles (DZP-3505a) mais completo,
com teca representada pelas três regiões e o segundo
espécime (DZP-3505b) apresenta as regiões basal e
parte da mediana da teca preservadas. As dimensões
das tecas dos conulários são de 10,96 cm e de 4,46 cm
de comprimento, respectivamente, ambas apresen-

tam restos da teca preservados na forma de uma pe-
lícula escura e são representadas por quatro faces
verdadeiras, cada. Embora achatados lateralmente,
os conulários ocorrem inflados na matriz sedimentar.
Estão preservados inclinados, em relação ao plano de
acamamento, porém com diferentes graus de incli-
nação, sendo o ângulo de inclinação do espécime
maior (DZP-3505a) igual a 50º e, do menor (DZP-
3505b), igual a 20º.

Discussão

Modo de vida

Fundamentados em sua morfologia funcional
e/ou inferências filogenéticas, conulários já foram in-
terpretados como invertebrados planctônicos, pseu-
doplanctônicos ou bentônicos (Babcock, 1991; Van
Iten, 1991a, 1991b). Estudos tafonômicos realizados
para as ocorrências da Formação Ponta Grossa,
Estado do Paraná (Simões et al., 2000; Rodrigues,
2002; Rodrigues et al., 2003), bem como dados de lite-
ratura (Harland e Pickerril, 1987), indicam que os co-
nulários foram fixados ao substrato pela base (aber-
tura voltada para cima). Tais observações tafonômi-
cas estão de acordo com as interpretações de Sinclair
(1948), Finks (1955), Petri e Fúlfaro (1983), Babcock et
al. (1987a), Van Iten (1991a, 1991b) e Van Iten e Cox
(1992). Vários autores (e.g., Ruedemann, 1898; Slater,
1907; Kozlowski, 1968; Bischoff, 1978; Hemish, 1986)
sugeriram evidências de fixação por disco basal, pro-
jeções do tipo “raízes”, além de outros sistemas de
ancoragem (Harland e Pickerill, 1987).

Babcock (1991) e Babcock e Feldmann (1986a,
1986b), por sua vez, propuseram uma nova interpre-
tação para a anatomia da região basal da teca dos co-
nulários, ou seja, que a terminação basal dos conulá-
rios seja afilada, associada a um pedúnculo flexível,
talvez quitinoso. Para esses autores, as evidências
apresentadas por Kozlowski (1968) (e.g., projeções ti-
po “raízes”) estão fundamentadas em exemplares
que não pertenceriam aos conulários, embora outros
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Figura 3. Conularia quichua. A-B, DZP-3081. A, Vista lateral da região mediana de agrupamento constituído por, pelo menos, dois exem-
plares (setas brancas) / lateral view of the cluster median region with, at least, two specimens (white arrows); B, Detalhe, em seção (vista infe-
rior), do exemplar com cinco faces verdadeiras (detalhe em branco) / cross section detail (lower view) of a five sided specimen (white detail);
C, Vista lateral da região mediana de dois espécimes (DZP-3686) / lateral view of the median region of two specimens (DZP-3686); D, Vista
lateral de agrupamento com dois exemplares (DZP-3633), (setas brancas) / cluster (DZP-3633) with two specimens (white arrows), lateral
view; E-G, DZP- 3686; E, Vista superior, em seção, de agrupamento formado por três espécimes (setas brancas) / cluster with three (white
arrows), upper view (cross section); F, Vista superior, em seção, de agrupamento mostrando dois exemplares, o terceiro foi retirado (setas
brancas), cujas faces se tocam na região superior da teca (vide também figura 4) / cluster (white arrows) showing two specimens (the third
one is missing), upper view (cross section). Note that the faces are touching each other in the superior portion of the median region (see also figure 4);
G, Vista inferior, em seção, de agrupamento mostrando dois exemplares, o terceiro foi retirado (setas brancas), cujas faces não se tocam
na porção inferior da teca (vide também figura 4) / the same as F, lower view. Note the matrix between the specimens, indicating that the tecae
are not in close contact (see also figure 4). Escala gráfica: 1 cm / graphic scale: 1 cm.
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autores apresentassem caracteres diagnósticos de
Conulatae, para os mesmos exemplares (Van Iten e
Cox, 1992). No entanto, os exemplares que suportam
essa reconstrução anatômica (Babcock e Feldmann,
1986b, figs. 21.1, 24.2 e 32.5) apresentam sua porção
basal pobremente preservada e a hipótese do pedún-
culo ser artefato de preparação ou restos vegetais as-
sociados não é descartada (Van Iten e Cox, 1992).
Embora o ponto de fixação no substrato não tenha si-
do observado no material examinado, uma vez que a
região basal não está preservada, as orientações ver-
tical e inclinada (abertura voltada para cima), em re-
lação ao plano de acamamento, são dificilmente con-
ciliadas com um modo de vida plactônico (veja tam-
bém Harland e Pickerill, 1987). Visto que todos os es-
pécimes dos agrupamentos examinados (verticais ou
inclinados) estão orientados com a abertura para ci-
ma, torna-se improvável ser esse um fato acidental
(Simões et al., 2000; Rodrigues et al., 2003).

Significado paleobiológico

Conulários são geralmente referidos como formas
solitárias, embora agrupamentos de conulários te-
nham sido ilustrados na literatura por Hall (1876,
1879), Slater (1907), Ruedemann (1925), Sinclair
(1940), Babcock e Feldmann (1986a, 1986b), Van Iten
e Cox (1992) e Rodrigues et al. (2001). Os agrupamen-
tos apresentados na literatura são monoespecíficos
(tabela 1), com os espécimes preservados paralelos
ou inclinados, em relação ao plano de acamamento,
na maioria das vezes, ocorrem achatados lateralmen-
te. Os indivíduos convergem para um centro comum,
em direção à sua região basal, distribuindo-se radial-
mente (Van Iten e Cox, 1992). As únicas evidências
de agrupamentos de espécimes inflados, com bases
preservadas são descritas para Paraconularia crustula,
Pensilvaniano da América do Norte (Van Iten e Cox,
1992). Esse agrupamento apresenta uma lâmina de
material extremamente fino, bem próximo das bases
dos exemplares, cuja constituição é apatítica, seme-
lhante a do material da teca dos conulários, repre-
sentando, possivelmente, o tecido de conexão entre
os espécimes (Van Iten e Cox, 1992). Conforme ad-
vertem os autores, “o material da teca na extremida-
de basal dos dois conulários parece ser contínuo com
a lâmina apatítica, entretanto, a pobre preservação
dessas áreas torna difícil testar essa hipótese conclu-
sivamente” (Van Iten e Cox, 1992, p. 423).

De modo similar às ocorrências da literatura, os
agrupamentos de conulários da Formação Ponta
Grossa são monoespecíficos. Conularia quichua é o
elemento predominante da fauna de conulários da
Formação Ponta Grossa (Leme, 2002; Leme et al.,
2004), até então observado como formas solitárias.

Outra feição importante desses agrupamentos é o fa-
to de os espécimes estarem preservados inflados e
verticalmente orientados, em relação ao plano de
acamamento, ou inclinados. Formas isoladas de
Conularia quichua de mesma condição tafonômica
(classes tafonômicas 1 e 2) foram interpretadas como
ocorrências in situ, preservadas em depósitos de su-
focamento (Simões et al., 1999, 2000; Rodrigues, 2002;
Rodrigues et al., 2003).

Os exemplos disponíveis na literatura (tabela 1),
bem como a maioria dos espécimes aqui descritos
mostra, tipicamente, que as tecas tocam-se lateral-
mente e convergem para um centro comum, com ex-
ceção do exemplar DZP-3686 (veja discussão a se-
guir). Nos exemplares da Formação Ponta Grossa,
embora inflados e preservados in situ, com teca pra-
ticamente completa, a base está faltando. Conforme
discussão em Simões et al. (2003), a perda dessa es-
trutura deve-se a diagênese e ao intemperismo, suge-
rindo que essa porção da teca era menos mineraliza-
da. De fato, Van Iten e Cox (1992) descrevem material
de constituição apatítica semelhante a teca dos conu-
lários, próximo das bases dos espécimes agrupados.
É importante notar que tal feição (perda da base) não
é exclusiva dos espécimes preservados em agrupa-
mentos, mas uma característica do registro tafonômi-
co do grupo. O problema é que a ausência da base di-
ficulta o entendimento da natureza desse agrupa-
mento. Em outras palavras, não é possível saber, por
exemplo, se os indivíduos foram conectados pela ba-
se, o que refletiria um comportamento colonial (Van
Iten e Cox, 1992) ou se são representantes de assenta-
mentos de duas ou mais larvas de conulários próxi-
mas entre si, refletindo um comportamento gregário
(Babcock, 1991). Essa questão é muito importante
porque colônias são formadas por clones provenien-
tes de reprodução assexuada, interligados por teci-
dos, apresentando mesma fisiologia, morfologia ou
anatomia. Já o comportamento gregário resulta do
assentamento de larvas, por estímulo químico do
substrato ou pela presença de outros indivíduos da
mesma espécie ou de espécies diferentes e, portanto,
envolve reprodução sexuada (Werner, 1979).
Infelizmente, o material examinado não pode eluci-
dar a questão da natureza dos agrupamentos de co-
nulários, ou seja, se refletem um comportamento gre-
gário ou colonial. No entanto, a mostra DZP-3686,
mesmo com espécimes com bases ausentes, os conu-
lários tocam-se apenas na porção superior da região
mediana, havendo um espaço entre os espécimes na
porção inferior da mesma (figura 4). Dessa forma,
embora preservados lado a lado, provavelmente, em
vida, esses espécimes não convergiram para um cen-
tro comum, sendo essa uma evidência mais favorável
a um comportamento gregário, do que colonial (figu-
ra 4).
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No contexto acima, é digno de nota também a
ocorrência verificada no agrupamento (DZP-3081),
onde um dos exemplares (DZP-3081a, figura 3.B)
exibe cinco faces verdadeiras, ou seja, delimitadas
por duas arestas adjacentes, uma diferença marcan-
te entre C. quichua e as demais espécies de Conularia
(Leme, 2002; Leme et al., 2004). A ocorrência de tecas
não apresentando quatro faces tem sido observada
em outros gêneros de conulários, incluindo Conu-
larina triangulata (Raymond) (três faces), Para-
conularia missouriensis (Swallow) e Vendoconularia
triradiata Ivantsov e Fedonkin (ambas com seis fa-
ces) (Babcock et al., 1987b; Ivantsov e Fedonkin,
2002; Van Iten et al., 2005), mas não em Conularia.
Portanto, o espécime de C. quichua (DZP-3081b) é o
único na literatura com teca exibindo cinco faces (fi-
gura 3.B). Babcock et al. (1987b) interpretaram a
ocorrência dos espécimes com três e seis faces como
resultado de fenômenos teratológicos. No entanto, a
presença de um espécime com cinco faces, em um
mesmo agrupamento, permite especular sobre a
possibilidade dessa condição ter origem relacionada
à limitação de espaço no agrupamento e não apenas
como resultado de fenômenos teratológicos. A
existência de espécimes de conulários que apresen-
tam três, seis ou, agora cinco faces, pode ser rele-
vante nas discussões sobre as afinidades filogenéti-
cas do grupo (Van Iten, 1992a). Em análises anterio-
res sobre o problema da afinidade dos conulários
(e.g., Kiderlen, 1937; Werner, 1966, 1967; Babcock e
Feldmann, 1986c; Van Iten, 1992a; Jerre, 1994;
Bergström, 1995), a simetria da teca é tratada como
um caráter morfológico diagnóstico. De fato,
Kiderlen (1937), com base nas ilustrações de Wiman
(1895), foi o primeiro a interpretar a simetria radial
dos conulários, propondo que esses foram cnidários
cifozoários, um grupo que geralmente é caracteriza-
do pela presença de simetria tetrâmera bem desen-
volvida (Brusca e Brusca, 1990; Gershwin, 1999).
Desde Kiderlen (1937), muitos autores (Knight,
1937; Moore e Harrington, 1956a, 1956b; Werner,
1966, 1967, 1969, 1973; Bischoff, 1978; Van Iten,
1991a, 1991b, 1992a, 1992b; Van Iten e Cox, 1992;
Van Iten et al., 1996, 2000; Jerre 1993, 1994;
McKinney et al., 1995; Hughes et al., 2000) obtiveram
novas evidências que reforçaram, conclusivamente,
a idéia de que conulários são afins aos Cnidaria
(Van Iten, 1991a, 1991b, 1992a, 1992b; Hughes et al.,
2000), como, por exemplo, a comparação entre a
morfologia e a microestrutura das feições internas
dos conulários (septos e carenas) e estruturas inter-
nas dos cifozoários (septos gástricos), que apresen-
tam similaridades em número, arranjo, tamanho e
forma, sendo consideradas estruturas homólogas
(Jerre, 1994; McKinney et al., 1995; Van Iten, 1991a,
1991b, 1992a, 1992b; Van Iten e Cox, 1992; Van Iten

et al., 1996, 2000). No entanto, deve ser comentado
que, recentes análises filogenéticas, apoiadas em da-
dos paleontológicos, morfológicos e moleculares in-
dicaram que Conulatae é grupo irmão de
Stauromedusae e Scyphozoa é um grupo parafiléti-
co (Collins et al., 2000; Marques e Collins, 2004). No
entanto, a plasticidade observada na simetria dos
conulários não exclui uma afinidade com Scy-
phozoa, uma vez que, embora a maioria dos cifozo-
ários apresente simetria tetrâmera por definição, al-
gumas espécies (e.g., Aurelia aurita, A. labiata,
Chrysaora fuscescens, Pelagia colorata e Phacellophora
camtschatica), freqüentemente, não exibem simetria
tetrarradial (Gershwin, 1999). Indivíduos aberrantes
podem mostrar simetria variando de birradial a
heptarradial (Gershwin, 1999). Adicionalmente,
anormalidades similares também ocorrem em hi-
drozoários (Agassiz e Woodworth, 1896; Hargitt,
1901).

As causas da variação na simetria em Cnidaria
são ainda pouco entendidas, podendo estar relacio-
nadas a fatores genéticos, ambientais, ou mesmo por
uma combinação entre eles (Gershwin, 1999). De
qualquer forma, a plasticidade na simetria em
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Figura 4. Possível comportamento gregário de conulários inferido
a partir dos exemplares preservados no agrupamento DZP-3686
veja também figuras 3.E e 3.G. Note que há dúvida também quan-
to ao modo de fixação dos conulários junto ao fundo (explicação
no texto) / possible conulariid gregarious behavior inferred from the
specimens in the DZP-3686 cluster (see also figures 3.E e 3.G). The
doubt regarding their attachment in the sea floor is also expressed (see
the text for further explanation).
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Cnidaria representa uma estratégia favorável em
condições adversas, pois apresentam habilidade de
produzirem fenótipos alternativos, contribuindo pa-
ra o aumento da diversificação entre as linhagens
(West-Eberhard, 1986, 1989; Gershwin, 1999).

Finalmente, conulários são similares aos cifozoá-
rios, por apresentarem mesmo padrão de simetria,
normalmente tetraradial, mas podendo variar entre
trirradial, pentarradial e hexaradial. No entanto, a
ocorrência de conulários aberrantes não constitui
uma evidência independente de uma relação de pa-
rentesco somente entre conulários e cifozoários, uma
vez que esse padrão também ocorre em espécies de
hidrozoários (Agassiz e Woodworth, 1896; Hargitt,
1901). De qualquer maneira, esse fenômeno, acres-
centa novas evidências em relação à afinidade entre
conulários e cnidários.

Comentários finais

Conularia quichua é o conulário mais comum e
abundante na Formação Ponta Grossa, da Bacia do
Paraná (Leme, 2002; Leme et al., 2004). Até o presen-
te, eram conhecidas apenas ocorrências de espécimes
isolados, preservados em posição de vida ou não. No
presente estudo, são descritas ocorrências de agrupa-
mentos in situ, com as tecas tocando-se pelas faces e,
na maioria das vezes, convergindo para um centro
comum, em direção à base. Os espécimes ocorrem to-
dos inflados, verticalmente orientados ou inclinados
e abertura voltada para cima, em relação ao plano de
acamamento, os quais correspondem às classes ta-
fonômicas 1 e 2 (Rodrigues et al., 2003). 

Esses dados são importantes do ponto de vista pa-
leobiológico, porque mostram que conulários, espe-
cialmente C. quichua, podem apresentar um modo de
vida tanto solitário, como agrupado. Entretanto, a na-
tureza desse agrupamento, isso é, se refletem um com-
portamento clonal ou gregário, não pode ser esclareci-
da para todos os agrupamentos aqui estudados, uma
vez que, assim como ocorre nos exemplos da literatu-
ra internacional, a região basal desses não está preser-
vada. Por outro lado, o fato de alguns conulários apre-
sentarem um espaço maior na porção inferior da teca
(em direção à base) (figura 4) parece ser uma evidên-
cia mais plausível com um comportamento gregário
do que colonial. Adicionalmente, a ocorrência de um
agrupamento de conulário com cinco faces verdadei-
ras (figura 3.B) acrescenta novas evidências em favor
de afinidades desse grupo com os cnidários.
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